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研究成果の概要（和文）： 
ニホンザルの二足歩行を対象として，筋骨格構造の解剖学的数理モデルを構築し，実歩行中に
見られる適応現象の生体力学的分析を行った．また，神経制御系の数理モデルを構築して身体
筋骨格系・神経系・環境系の適切な相互作用により発現する歩行運動を動力学的に再現するこ
とを通して，歩行の適応現象のメカニズムを構成論的に分析した．その結果，筋骨格系に内在
する構造制約や位相リセット機能など，適応的二足歩行運動の獲得と生成に関する仕組みの一
端を明らかにした． 

 
研究成果の概要（英文）： 
We analytically and constructively investigated bipedal locomotion in the Japanese 
macaque by integrating physiological findings from the locomotor nervous system and the 
anatomy and biomechanics of the musculoskeletal system, with the aim of illuminating the 
dynamic principles underlying the emergence of adaptive locomotion in animals. As a 
result, some mechanisms underlying acquisition and generation of adaptive bipedal 
locomotion are clarified. 
 
交付決定額 
                               （金額単位：円） 

 直接経費 間接経費 合 計 
2005 年度 20,300,000 0 20,300,000 

2006 年度 19,500,000 0 19,500,000 

2007 年度 18,500,000 0 18,500,000 

2008 年度 19,200,000 0 19,200,000 

2009 年度 14,100,000 0 14,100,000 

総 計 91,600,000 0 91,600,000 
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１．研究開始当初の背景 
 動物は，冗長で複雑な筋骨格構造を巧みに
協調させ，多様な環境に適応的な歩行運動を

生成することができる．こうした動物の優れ
た歩行生成知能は，従来，生体神経回路網の
精巧な制御機構に帰着されてきた．しかし動
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物は，身体筋骨格構造に生得的に内在する自
然な運動特性を合目的的に利用することに
よって，環境との適切な相互作用を可能とし，
適応的かつ効率的な歩行運動を実現してい
ることも明らかとなっている．すなわち，動
物の適応的歩行生成原理の解明には，神経制
御系単体の解析のみでは限界があり，その筋
骨格構造や環境との動的相互作用の中で創
発的に行われる情報処理のメカニズムを分
析することが重要であると考えられる． 
 
２．研究の目的 
 本研究では，ニホンザル(Macaca fuscata)
の二足歩行を対象として，筋骨格構造の解剖
学的数理モデルを構築し，実歩行中に見られ
る適応現象の生体力学的分析を進めると共
に，神経制御系の数理モデルを構築して身体
筋骨格系・神経系・環境系の適切な相互作用
により発現する歩行運動を動力学的に再現
することを通して，歩行の適応現象のメカニ
ズムを構成論的に明らかにすることを目的
とする．ニホンザルの二足歩行を対象として
いるのは，(1)ニホンザルが歩行神経生理学の
実験動物として用いられているため，生理学
的実験とシミュレーション実験の対比が可
能となること，(2)ニホンザルの四足歩行から
二足歩行への遷移が，二足歩行の起源を探る
上で人類学的に興味深い研究対象となって
いるためである． 
 
３．研究の方法 
(1) ニホンザル精密筋骨格モデルの構築 
 ニホンザルの筋骨格系の形態や構造が規
定する運動学的・生体力学的拘束を再現する，
解剖学的に精密な筋骨格モデルを構築した．
まず，ニホンザル新鮮屍体を X 線 CT を用い
てスキャンし，ニホンザルの全身 3 次元体表
面形状と骨形状を抽出した．取得した各骨の
形態情報から主軸を計算し，部材座標系（骨
座標系）を定義した．そして，各関節面形状
を二次曲面で近似し，骨座標系に対する二次
曲面の向きから関節面座標系を，この座標軸
から関節の回転軸を，二次曲面頂点の曲率か
ら回転中心を決定した．こうして求めた関節
面の形状情報に基づき，隣接する骨を関節さ
せることによって，関節運動の幾何学的拘束
を表現した．モデルの自由度は計 47である．  
各節の剛体特性は，体表面データを各関節

の回転中心で分割して算出した．筋系のパラ
メータは，ニホンザル新鮮屍体（オトナメス）
の解剖を行い，その観察・計測結果基づいて
モデル化した． 

 
(2)二足歩行運動のキネマティクス 
 トレッドミル上を二足歩行するニホンザ
ル 2 個体の全身運動を，4 台のハイスピード
カメラを用いて同期撮影し，その歩行運動を

運動学的に分析した（図 1）．得られた 4 方向
の動画像フレーム毎に，片側 8 個の標識点の
位置をデジタイズし，その 3 次元位置の時系
列データを算出した． 

二足歩行時の標点の 3 次元運動データに，
構築した解剖学的に精密なニホンザルの 3次
元全身筋骨格モデルをマッチングしてやれ
ば，筋骨格系各要素の歩行中 3 次元動態を推
定することが可能となる．具体的には，計測
した標点位置とモデル上の標点位置の誤差，
および各関節の可動域中心からの偏差を最
小化するモデルの姿勢（関節角度）を計算し
た．標点の位置情報は，モデルの自由度を規
定するには不十分であるが，筋骨格系に内在
する運動学的な拘束を利用することにより，
解剖学的に無理のない自然な運動を推定す
ることが可能となった．この推定結果から，
歩行中の身体重心位置 COM の時間変化，位
置エネルギ，運動エネルギを算出した． 

 

 
図 1 ニホンザルの二足歩行運動計測． 

 
(3) 二足歩行運動の床反力 
 ヒト以外の霊長類の二足歩行時の垂直床
反力のパターンは一峰性を示すが，ヒトの垂
直床反力波形は特徴的な二峰性パターンを
示す．このヒトに特異的な反力パターンによ
って，ヒトの二足歩行時の体重心の上下振動
と歩行速度の変動（位置エネルギと運動エネ
ルギ）は逆相となり，エネルギ効率の良い歩
行を達成していることが明らかとなってい
る．本研究では高度な二足歩行訓練を受けた
猿まわしサルの床反力波形を，床反力計を用
いて計測し，ヒトと同じような二峰性を示す
か検証した． 
 
(4) 二足歩行シミュレーション 
 PD フィードバック制御則に基づくニホン
ザルの二足歩行運動の動力学的シミュレー
ションを行い，歩容の仮想的改変が移動効率
に与える影響を検討した． 
ここではニホンザルの筋骨格系を 2 次元 7

節の剛体リンクとしてモデル化し，片側 8 つ
の主要な筋を考慮した．各節や筋のパラメー
タは，前述の全身 3 次元筋骨格モデルに基づ
いて決定した．足部節は足根中足部と，質量
ゼロの指部によりモデル化した．  
運動の生成は以下の手順で行った．まず，



 

 

二足歩行の 3次元運動データを矢状面に投影
し， 2 次元平均歩容を求めた．そしてその歩
容を再現する各筋の筋長変化を求め，2 つの
振動子と PD 制御則に従って各筋への運動指
令を算出した．この歩行生成手法を用いて，
歩行周期や歩行のキネマティクスの改変が
歩行の移動効率に与える影響を評価した． 
 
(5)位相リセットの影響 
 歩行運動は，脊髄に存在するリズム生成神
経回路網(CPG)が生成する各筋への交代性の
運動指令によって比較的下位の神経系で自
律的に生成され，その運動指令が感覚器から
の情報や上位神経系からの入力に基づいて
協調的に変化することで，外環境の変化や外
乱に対して高い適応性を実現している．この
ような運動指令の調整には，多くの神経系が
関与していると思われるが，感覚刺激に対し
てリズミックな運動指令の位相をシフトし，
リズムをリセットする調整がなされている
ことが神経生理学的にも明らかとなってお
り，適応的な歩行運動の生成にこうした位相
リセットが寄与していることが示唆されて
いる．そこで我々はヒトの 2 次元筋骨格モデ
ルを用いて，位相リセットが歩行の強靱性に
与える影響を評価した． 
 ヒトの歩行中の下肢筋の筋電図を解析し
た結果から，歩行中の筋活動パターンは約 5
つの主成分（主波形）の組み合わせですべて
表現されることが報告されている（図 2）．本
研究では，このような脊髄に内在する筋活動
パターンが，CPG によって生成，組み合わさ
れて，歩行運動の基本的運動指令パターンを
作っており，このフィードフォワード的な運
動指令が姿勢制御などフィードバック系と
協調的に動作することによって適応的で柔
らかい歩行が実現されていると考え，新たな
歩行生成神経系の制御モデルを構築し，歩行
の生成を試み，位相リセットの影響を調べた．  
 

 
図 2 CPG モデルの概念図． 

 
４．研究成果 
(1) ニホンザル精密筋骨格モデルの構築 
 図 3 に構築した全身骨格モデルを示す．本研究
では，ニホンザルの全身骨格を計 20 節から
成る直鎖リンク系として表現し，片側約 80
の筋をモデル化した．筋骨格系の形態情報と，
その動きを支配する物理学的法則を解剖学
的に詳細に記述した本モデルは，ニホンザル

の二足歩行運動中の力学現象と情報処理の
メカニズムを明らかにする上で重要なツー
ルとして寄与する． 
 

 
図 3 解剖学的に精密なニホンザル全身筋骨
格モデル． 
 
(2) 二足歩行運動のキネマティクス 
 後肢各関節の 3 次元角度変化を分析した
結果（図 4），猿まわしサルの二足歩行では，
体幹や股関節でヒトと比較して相対的に大
きな回旋運動が起こり，その歩行運動は本質
的には 3次元運動であることが明らかとなっ
た．また歩行速度が大きくなるにつれて股関
節が離地時により大きく伸展する一方，膝関
節は立脚期中により大きく屈曲するなど，歩
行速度の増大とともに適応的に歩容を変化
させている，ことがわかった．さらに，ニホ
ンザルの二足歩行では倒立振子メカニズム
と呼ばれる位置エネルギと運動エネルギの
相互変換による移動の効率化が図られてい
るものの，その効果は歩行速度が比較的遅い
ときに限られ，接地率が 0.5 以上であっても
弾性を利用して移動効率の向上を図る走行
へ遷移している可能性が示唆された． 
 

 

 
図 4 モデルマッチング手法により再構成し
たニホンザルの二足歩行中の筋骨格系の動
態． 
 
(3) 二足歩行運動の床反力 
 猿まわしサルの二足歩行中の床反力を計
測した結果（図 5），その床反力波形はピーク
が立脚期前半にみられる一峰性で，二峰性を
示さないことが明らかとなった．しかし，普
通のニホンザルの床反力波形ではそのピー
クが立脚期中期であるのに対して，猿まわし
サルのそれは立脚期前期にシフトしている
ことが明らかとなった．床反力波形から積分



 

 

処理により重心の運動を計算した結果，重心
の上下動振幅は普通のサルと比較して大き
いが，運動エネルギの変動と完全な逆相にな
らない，すなわちヒトにみられる倒立振子メ
カニズムによるエネルギ節約効果は，猿まわ
しサルの二足歩行においては限定的である
ことが示唆された．二足歩行中，腸腰筋や大
腿筋膜張筋などの股関節伸展筋は，特に立脚
期後期で股関節が伸展するときに大きく引
き延ばされ，その可動域を制限する．こうし
た筋骨格系の構造的制約がニホンザルの二
足歩行において効果的な蹴り出しを妨げて
いる．ヒト的な二足歩行の進化には，股関節，
特に屈筋群の構造的改変が重要であると示
唆された． 
 

 
図 5 ニホンザル二足歩行中の垂直床反力波
形．(A)猿まわしのサル，(B)普通のサル 
 
 (4) 二足歩行シミュレーション 
 PD 制御手法を用いて，歩行周期や歩行の
キネマティクスの改変が歩行の移動効率に
与える影響を評価した結果，ヒトの二足歩行
では歩行速度と移動仕事率の関係はＵ字形
になるが，ニホンザルの二足歩行では，歩行
速度の上昇に伴い，移動仕事率（単位質量・
単位移動距離当たりの消費エネルギ）が減少
することがわかった（図 6）．またニホンザル
の二足歩行を仮想的にヒト的に変更すると，
移動仕事率が低くなることが明らかとなっ
た．これは，ヒトの歩行に見られる重心移動
のパターンが歩行効率の向上に実際に寄与
しているにもかかわらず，ニホンザルはこう
した歩行を採用できていないことを示して
いる．筋骨格系の構造制約が，倒立振子メカ
ニズムの効果的活用を制約していることが
シミュレーションの結果からも明らかとな
った． 

 
図 6 ニホンザル二足歩行の移動仕事率のシ
ミュレーション結果と実測値の比較．左は計
算に用いたニホンザルの二次元筋骨格モデ
ルを示す． 
 

(5) 位相リセットの影響 
 シミュレーションの結果，接地情報に基づ
く位相リセットは，歩行中の外乱に対する歩
行の強靱性の向上に寄与していることが明
らかとなった．また本モデルは，体幹節に作
用する外力，体幹節質量の増加，床面の傾斜，
といった歩行中の外乱や環境変動に対して，
ある程度自律的に適応して歩行を持続でき
ることも確認した．神経生理学的知見に基づ
いて，フィードフォワード信号と感覚情報に
基づく運動指令の調整メカニズムを考慮す
ることにより，ヒトの二足歩行運動の適応性
をある程度再現することが可能となった． 
 

 
図 7 ヒトの二足歩行シミュレーションにお
ける位相リセットの寄与．(A)位相リセット無
し．(B)有り． 
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